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Es mag zunächst verwundern, wenn im Titel die Vegetation arider Gebiete 
mit ihren besonderen Anpassungen im Zusammenhang mit der - vorweg 
ppstulierten - Leichtbauweise von Pflanzen genannt wird. Eine einfache 
Uberlegung zeigt aber die unmittelbare Verbindung der beiden Themenkreise. 
In ariden Gebieten ist die Stoffproduktion der Pflanzen durch den Wasserman-
gel beschränkt. In der Regel steht zwar Lichtenergie im Überfluß zur Verfü-
gung, jede Kohlendioxid-Aufnahme muß hingegen durch eine stärkere Wasser-
dampf-Abgabe erkauft werden. Die Pflanzen sind daher gezwungen, ihren 
Vegetationskörper möglichst substanzsparend aufzubauen. Eine stoffsparende 
Bauweise mit vergleichsweise hoher Leistungsfähigkeit bezeichnet man in Ar-
chitektur und Ingenieurwesen als Leichtbau. Bei Pflanzen arider Klimaberei-
che besteht also zwangsläufig eine Tendenz zum Leichtbau; oder, evolutions-
biologisch a~gedrückt: es besteht ein Selektionsdruck, der zur Leichtbauweise 
führt. Diese Uberlegung zeigt, daß und wie ökonomische Gesicht~punkte in 
die Pflanzenökologie Eingang gefunden haben. Um Aussagen zur Okonomie 
der Pflanzen machen zu können, berechnet man zunächst mit Hilfe der kalori-
metrisch zu bestimmenden Energieinhalte der Pflanzen, der Stickstoff- und der 
Ionengehalte und mit Hilfe von Annahmen über die Effektivität des Stoff-
wechsels den Energiebetrag, der zum Aufbau des jeweiligen Pflanzenkörpers 
erforderlich ist. Diese Größe wird als construction cost (Konstruktionskosten) 
bezeichnet; sie wird meist in g Glucose je g Trockenmasse angegeben (WIL-
UAMS et al. 1987), kann aber natürlich auch in kJ/g Trockenmasse umgerech-
net werden. Weiterhin kann man feststellen, wieviel Energie für die laufende 
Erhaltung der Pflanzengewebe aufzuwenden ist. Diese Erhaltungskosten 
(maintenance cost) können in g Glucose je g Trockenmasse und Tag berechnet 
werden (MERINO et al. 1984). Auch der Energieaufwand für die Stickstoff-Assi-
milation und Ionenaufnahme läßt sich bestimmen, wenn man für jenen Ener-
giebedarf der Stoffwechselabläufe, der sich nicht in der Biomasse niederschlägt, 
einen mittleren Faktor in Rechnung stellt (DIAMANTOGLOU et al. 1989). 
Um ökonomische Prinzipien verschiedener Pflanzengruppen, d. h. die Öko-
nomie der Stoffproduktion, genauer beschreiben zu können, werden ferner 
Größen wie Stickstoffaufwand für die Kohlenstoff-Assimilation, Aufwand an 
Wasser für die Kohlendioxid-Aufnahme usw. bestimmt (vgl. BLOOM et al. 
1985). Ökonomische Gesichtspunkte können aber auch in der Pflanzenmor-
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Abb. 1: Konvergenz von .elepham trees" verschiedener Familien in Baja California, 
a) Pacbycormus discolor; b) Bursera cf. odorata. 
Jh . Ge,. Naturkde. Wüm. 145 (1990) 
1b 
8 UUlICH KUli 
phologie und -anatomie berücksichtigt werden; einige Bemerkungen dazu wur-
den früher schon an rueser Stelle gemacht (KUli 1987). KOPPERS (1987) hat 
kombiruerte ökophysiologische und morphologische Untersuchungen zur Er-
klärung von Sukzessionsvorgängen herangezogen. Wir haben biomechanische 
Fragestellungen zum Leichtbauproblem durch rue Einbeziehung ökophysiol0-
gischer Befunde erweitert (KUli u. HausIG 1989); möglicherweise sind auf rue-
ser Grundlage weitergehende Aussagen zur Kennzeichnung von Vegetations-
formen möglich. 
Vegetation in Trockengebieten: Baja California und Madagaskar 
Lange bekannt und vielfach beschrieben ist die Konvergenz der Gestalt und 
des anatomischen Baus von Pflanzen ähnlicher Klimate in verschiedenen T ei-
len der Erde; Pflanzen der Trockengebiete ruenen als klassische Beispiele zur ll-
lustration rueses Phänomens. Den Kakteen als Starnmsukkulenten der Neuen 
Welt (einzige Ausnahme im Vorkommen bildet rue Gattung Rhipsalis, rue auch 
im paläotropiscben Florenreich zu fInden ist) stehen Euphorbia-Arten und Ver-
treter einiger anderer Familien in der Alten Welt gegenüber. Auf Madagaskar 
bildet die endemische Familie der Diruereaceen Stammsukkulenten, rue gestalt-
lieh teils Kakteen, teils Fouquieriaceen sehr ähnlich sind. Auch innerhalb eines 
Trockengebiets können Arten ganz verschiedener Familien infolge gleicharti-
ger Anpassung gleiche Gestalten ausbilden; als Beispiel seien aus der Halbwü-
ste der Niederkaliforruschen Halbinsel (Baja California, Mexiko) rue wasser-
Abb. 2: Kakteen-Halbwüste im südlichen Baja California, links Machaereocereus gummo· 
sus, rechts Pachycereus pringlei. 
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Abb. 3: Lemaireocereus thurberi, Baja California. 
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speichernden Bäume Pachycormus (Anacardiaceae) und BUT5era (Burseraceae) 
erwähnt. Beide werden gleichermaßen als nelephant tree" bezeichnet. Bei fast 
identischem Aussehen haben sie im gleichen Gebiet geringfügig unterschjedli-
che Standortansprüche: Pachycormus wächst auf Lavafeldern und Lavaschuu; 
die BUT5era-Arten gedeihen an Orten mit einem an feineren Komponenten 
(feinkörniger Lavagries, Sand) reicheren Boden. 
Einige weitere Aspekte der Vegetation arider Gebiete seien hier im Vergleich 
der beiden erwähnten Gebiete dargestellt: der ariden Räume von Südmadagas-
kar (am südlichen Wendekreis) und von Baja California (am nördlichen Wen-
dekreis), die beide durch ausgeprägten Trockenwald und -busch und Halb-
wüsten mit reichlich Makrophanerophyten gekennzeichnet sind. In Baja 
California sind dies vor allem die Kakteen; insbesondere Pachycereus pringlei 
(im Süden auch Pachycereus pecten·aboriginum) kann ganze "Wälder" bilden. 
Beträchtliche Größe erreichen auch LemaireoceretJS thurberi, Lophocereus schot· 
tii und mancherorts Machaereocereus gummostlS. Kleiner bleiben die zahlrei-
chen Opuntia-Arten (Cylindropuntia herrscht gegenüber Platyopuntia vor), die 
meisten FerocacetlS-Arten, Echinocereus und Mamillaria. Man findet aber auch 
Gattungen mit Wuchsformen, die man bei den Kakteen zunächst nicht vermu-
ten würde, so ist Peniocereus ein Ranker und Wilcoxia ein Rutenstrauch. Eine 
besondere Anpassung weist auch Machaereocereus eruca (ncreeping devil") auf, 
ein kriechender Kaktus. Er kommt nur in einem sehr begrenzten Areal im süd-
lichen Baja California auf ebenen Sandflächen vor und ist don heute sehr ge-
fährdet, da dieses Gelände bei künstlicher Bewässerung bequem in Kulturland 
überführt werden kann. Unter den Fouquieriaceen spielt die fast ausschließlich 
auf das zentrale Niederkalifornien beschränkte und dort vielerorts vegetations-
Abb. 4: Machaereocereus eruca, Baja California. 
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Abb. 5: Idria columnarn, Baja California, links Reste von Stämmen abgestorbener Ex-
emplare. 
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Abb. 6: Didierea tTO/li~ junges Exemplar, Süd-Madagaskar. Gestalt ähnlich Machaereoce· 
reltS gummosus (vgl. Abb. 2). 
bestimmende Idri4 columnaris (Boojum-tree) eine wichtige Rolle. Örtlich gibt 
es große Idri4-Bestände (Idri4-Wälder, z. B. in der Srra. San Borja). 
Im südlichen Baja California entwickelt sich in Gebieten mit etwas höheren 
Niederschlägen ein Trockenwald. Dieser "Kap-Trockenwald" (da nahe dem 
Cabo Lobos entwickelt) wird hier nicht weiter berücksichtigt. Es sei aber auch 
darauf hingewiesen, daß im südlichsten Gebirgszug Niederkaliforniens, der 
Sierra de la Laguna. über dem Trockenwald als Orobiom noch Reste eines 
dichteren Gebirgswaldes vorkommen, der zahlreiche Endemiten beherbergt. 
In Süd-Madagaskar ist ein außerordentlich endemitenreicher Trockenbusch 
entwickelt, in dem Didiereaceen, Euphorbia-Arten, Vertreter der Gattung Pa· 
chypodium (Apocynaceae) und baumförmige Aloe-Arten die Makrophanero-
phyten-Vegetation bilden. Alle diese Formen zeigen bemerkenswerte Stand-
ortanpassungen. Im Südosten von Madagaskar existiert ferner eine ver-
gleichsweise schmale Übergangszone mit einem artenreichen Trockenwald; 
charakteristisch ist das Vorkommen der Dreikant-Palme Neodypsis decaryi. Die 
Arten im Trockenbusch weisen zum Teil erstaunliche Ähnlichkeiten zu sol-
chen der Flora von Baja California auf. Junge Pflanzen von Didierea trollii 
sehen dem Machaereocereus gummosus ähnlich, die Didiereacee Alluaudia pro· 
cera kann mjt Fouquieria, z. B. dem "Ocotillo" F. splendens, verglichen werden. 
Unter den Didiereaceen relativ ursprünglich ist Decarya madagascariensis 
(RAUH 1973), ein vergleichsweise unauffälliger Dornbaum oder -busch. Die un-
terschiedlichen Anpassungen der Didjereaceen im südlichen Madagaskar sind 
jenen der Cactaceen in Amerika vergleichbar; ein entscheidender Unterschied 
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besteht in der Artenzahl: den nur 14 Didiereaceen stehen über 2000 Cactaceen 
gegenüber. 
Auffällig sind manchmal auch morphologische Konvergenzen einzelner Or-
gane; so gleicht die für eine Euphorbia-Art ungewöhnliche "papierartige" brau-
ne Borke von E. plagiantha völlig jener einiger Bursera-Arten (z. B. Bursera mi· 
cropbylla) in Baja California. Die große Gestaltähnlichkeit vieler in der 
Vegetation dominierender Arten führt dazu, daß auch die Vegetation insge-
samt sehr ähnliche Bilder zeigt. Bei solchen Vegetations-Konvergenzen läßt 
sich nur durch Identifizierung einzelner Arten auf floristischer Grundlage eine 
Zuordnung treffen. 
Die besonders charakteristischen Stammsukkulenten zeigen in der Regel 
auch eine physiologische Konvergenz in Form des Crassulaceen-Säurestoff-
wechsels (CAM). Zahlreiche Arten mit CAM besitzen weiterhin einen Leer-
lauf-CAM (CAM-idling) bei permanent geschlossenen Spaltöffnungen unter 
den Bedingungen extremer Trockenheit. Dieser Leerlauf-CAM darf als einer 
der physiologischen Schutzmechanismen der Pflanzen gegen die Auswirkun-
gen zu hoher Lichtintensitäten angesehen werden. Sehr hohe Lichtmengen, 
wie sie gerade in Trockengebieten auftreten, können den Photosynthese-Appa-
rat schädigen, wenn die Strahlungsenergie nicht genutzt wird. Liegen besonde-
re physiologische Schutzmechanismen vor, so ist das ein Hinweis darauf, daß 
diesen Pflanzen Lichtenergie im Überschuß zur Verfügung steht. Dies bedeu-
tet aber, daß energiebedürftige Reaktionen, bei denen kein Neuaufbau organi-
scher Stoffe stattfindet, in großem oder sogar luxurierendem Maße erfolgen 
können, so etwa Transportprozesse, chemische Umbaureaktionen, Abbau-
und Aufbauvorgänge, die sich die Waage halten (z. B. der Umbau von Fett zu 
Kohlenhydraten über Fettveratmung und Wiederfixierung des freigesetzten 
CO2, vgl. DlAMANTOGLOU und KULL 1982). 
Als weiterer Fall physiologischer Konvergenz seien die "Auferstehungspflan-
zen" erwähnt. Diese sekundär poikilohydren Kormophyten können vollstän-
dig austrocknen ohne abzusterben. Nach Wasseraufnahme beginnt wieder die 
aktive Lebenstätigkeit. Das klassische Beispiel ist der Buschtee Myrothamnus 
flabellifolia aus Randbereichen der südafrikanischen Wüste (z. B. in Namibia) . 
In Madagaskar findet man als Auferstehungspflanzen Vertreter der Gattung 
Xeropbyta (Velloziaceae); in Baja California die Falsche Rose von Jericho (Sela. 
ginella lepidopbylla), die auch bei uns in den Handel gelangt. 
So wie sich in Baja California in Bereichen mit höheren Niederschlägen der 
Trockenwald ausbildet, so fmden wir in Madagaskar in einem Übergangsge-
biet mit längerer feuchter Periode im Westen und Südwesten der Insel den cha-
rakteristischen Uapaca-Chlaenaceen-Wald. Besonders auffällig ist die Euphor-
biacee Uapaca bojeri durch ihre Konvergenz zur mediterranen Steineiche 
Quercus ilex. Zwar ist die Blattgestalt verschieden, aber Wuchsform der Bäume 
und Beschaffenheit der Borke weisen große Ähnlichkeit auf. Uapaca ist ferner 
ein Beispiel für die auffällige hohe evolutive Anpassungsfähigkeit von Euphor-
biaceen. 
Schon innerhalb der Gattung Euphorbia, die über 1600 Arten umfaßt, wird eine 
außerordentliche Spann breite von Gestalten als Folge einer ausgeprägten adaptiven Ra-
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diation (auf der Ebene der Anen) erreicht. Einige wenige Euphorbia-Anen, vor allem 
Ruderalpflanzen, sind sehr weit verbreitet (z. B. gilt E. peplus als Kosmopolit); für r-Se-
lektionisten ist dies nicht ungewöhnlich. Viele andere, vor allem holzige und sukkulente 
Arten sind auf kleine bis sehr kleine Areale beschränkt; sie sind K-Selektionisten. Auf 
Srammsukkulenren wie z. B. E. canariensis (Kanaren) und E. candelabrica (Osrafrika) 
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Abb. 7: Konvergenz von Didiereaceen und Fouquieriaceen. a) Alluaudia procera, Süd-
Madagaskar; b) Fouquieria splendens, Baja California. 
wurde schon hingewiesen; als Beispiele für Sträucher können E. regis-jubae und E. balsa· 
mi/era (Kanaren), der allbekannte Weihnachtsstern E. pulcherrima und E. misera aus Me-
xiko und E. dendroides aus dem Mittelmeergebiet angeführt werden; echte Bäume bilden 
z. B. E. melli/era der Makaronesischen Flora und die madegassisehen Xerophyten E. ente· 
rophora, E. stenoclada und E. plagiantha. Wenig verzweigte und sukkulente Dornsträu-
cher sind in Madagaskar die Vertreter der E. millii-Gruppe, die zahlreiche Lokalendemi-
ten umfassen. E. millii selbst aus Süd-Madagaskar ist der als Zimmerpflanze bei uns 
wohlbekannte Christusdorn. 
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Abb. 8: Vegetations-Konvergenz. a) Didiereaceen-Euphorbiaceen-Trockenbusch in Süd-
Madagaskar; b) Kakteen-Trockenbusch in Baja CaJifornia. 
Evolutive Adaptationsfähigkeit und genetische Ökonomie 
Konvergenzen sind durch ähnliche Umweltbedingungen und daher gleichar-
tige Selektion verursacht. Da die Baumöglichkeiten und die physiologische Va-
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riationsbreite nicht unbegrenzt sind, müssen sich zwangsläufig immer wieder 
ähnliche Formen und Stoffwechselanpassungen herausbilden, auch bei Arten 
ganz verschiedener systematischer Zugehörigkeit. Bei den höheren Pflanzen 
besetzen in manchen Fällen nahe verwandte Arten unterschiedliche Großni-
schen und Nischen, wie am Beispiel von Euphorbia gezeigt wurde. Bei dieser 
Gattung läßt sich aber z. B. bei den madegassisehen Lokalendemiten auch er-
kennen, wie äquivalente Nischen besetzt werden. 
Die Didiereaceen Madagaskars ähneln teils Kakteen, teils Fouquieriaceen 
(vgl. Abb. 6. u. 7). Die Adaptationsfähigkeit der Gestalten ist bei Pflanzen in 
der Regel erheblich größer als bei Tieren. Dies gilt sowohl evolutionsbiolo-
gisch-phylogenetisch wie auch entwicklungsphysiologisch-ontogenetisch. Da-
her können auch die ökologischen Optima von Pflanzen in manchen Fällen 
von den physiologischen stark abweichen. Welche modifikatorischen Gestalt-
abwandlungen bei Pflanzen unter extremen Bedingungen möglich sind, zeigen 
die Bonsai-Bäume. Diese hohe Adaptabilität von Pflanzen muß ihrerseits eine 
genetische Grundlage haben. Tatsächlich ist bei vielen Blütenpflanzen das 
Genom sehr groß und die DNA-Menge höher als bei den meisten Wirbeltie-
ren, für die man - schon infolge der viel komplizierteren Ontogenese - eine 
größere Zahl von Genen erwartet. Bei den Pflanzen sind vermutlich - nach 
noch unzureichender Kenntnis - mehr DNA-Sequenzen vervielfacht als bei 
Tieren. Dies könnte auch zur Folge haben, daß generell für die Evolution 
mehr DNA-Abschnitte (nicht erforderliche Gene und Pseudogene) als "Spiel-
wiese" zur Verfügung stehen. 
Aufgrund dieser Überlegung darf man eine hohe genetische Variabilität als 
ursprüngliche Eigenschaft von Blütenpflanzen ansehen. Auffälligerweise liegt 
gerade bei den als relativ ursprünglich geltenden Reihen und Familien eine be-
trächtliche morphologische und anatomische Merkmalsbreite vor, die ja auch 
die Anwendung cladistischer Verfahren zur Erkennung der ursprünglichen 
Angiospermengruppen (vgl. KUli 1983) sehr erschwert. Kommt es durch ex-
treme Umweltbedingungen zu einer ausgeprägt gerichteten Selektion, so wird 
die Variabilität eingeschränkt und bestimmte Strukturen werden fixiert. Die-
ser Festlegung entgegen wirkt aber immer wieder das bei Pflanzen besonders 
stark entwickelte Phänomen der Heterochronie (vgl. TRAVERSE 1988). Darun-
ter versteht man eine zeitliche Verschiebung von Entwicklungsvorgängen, die 
zu einer Veränderung von Korrelationen führt. Ein Spezialfall der Heter0-
chronie, der auch aus dem Tierreich gut bekannt ist, ist die Neotenie, d. h. der 
Eintritt der Geschlechtsreife auf einem ursprünglich jugendlichen Stadium, das 
dadurch zum Adultstadium wird. So kann die für Angiospermen ursprüngli-
che Lebensform "Baum" durch Blütenbildung auf ontogenetisch jüngeren Sta-
dien übergehen in die Lebensform eines wenig verholzten Halbstrauchs oder 
schließlich in eine rein krautige Pflanze, die sogar die Fähigkeit zum sekundä-
ren Dickenwachstum verlieren kann. Auf diesem Weg sind wohl in vielen 
Pflanzenfamilien krautige Formen und unter diesen Annuelle entstanden. Daß 
die Neotenie und generell die Erscheinung der Heterochronie bei Blütenpflan-
zen häufiger ist als bei höheren Tieren, mag damit zusammenhängen, daß 
Pflanzen keine Keimbahn besitzen. Die Heterochronie kann dazu führen, daß 
Gene, die zuvor im Entwicklungsprogramm eine festgelegte Funktion hanen, 
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Abb. 9: Auferstehungspflanzen (sekundär poikilohydre Pflanzen). a) Xerophyta cf. dasy-
timides (Velloziaceae), Madagaskar, JsaJo..Gebirge. b) Selaginella lepidophytla, .Falsche 
Rose von Jericho", Baja California, Sr. de Ja Laguna. Man erkennt einen ziemlich regel-
mäßigen Abstand der Pflanzen, die in kleinen Mulden des vergrusten Granits stehen. In 
diesen Mulden sammelt sich das Wasser (Regen, Tau) aus einer bestimmten Fläche; da-
durch ist die Dichte des Bewuchses der vergrusten Fläche festgelegt. 
durch dessen Abkürzung nun" verfügbar" werden. Dies erhöht zunächst die 
genetischen Variationsmöglichkeiten, wobei es denkbar erscheint, daß einzel-
ne Mutationen erhebliche Veränderungen im Phänotypus hervorrufen. Dies 
entspräche dem punktualistischen Modell des Evolutionsvorgangs. 
Die Spezialisierung im Blütenbau in Verbindung mit der Anpassung an be-
stimmte Bestäubungsverhältnisse ist bei den Angiospermen ein oft besonders 
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Abb. 10: Uapaca bojm (Euphorbiaceae), Madagaskar. 
Abb. 11: Euphorbia tnterophora-Bestand, Süd-Madagaskar. Die Euphorbia-Bäume zeigen 
von ferne einen pinienartigen Habitus. 
konservatives Merkmal und wird deshalb in der Systematik bevorzugt verwen-
det. Hingegen besteht bei der Gestaltung der vegetativen Phase wegen der 
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Autotrophie der Pflanzen eine hohe Anpassungsfähigkeit. Daher erfolgt in 
bezug auf die C-Assimilation bei autotrophen Blütenpflanzen offenbar nur 
eine unvollständige Einnischung (vgl. SlLVERTOWN U. LAw 1987), was wieder-
um eine große Bedeutung des Zufalls für die Anteile einzelner Arten in einer 
Pflanzengemeinschaft zur Folge hat. Außerdem kann die Ausgestaltung vege-
tativer Organe selbst bei nahe verwandten Arten erheblich variieren; die 
Spannbreite hängt vielleicht davon ab, eine wie große Zahl von Genen als 
"Spielwiese" im oben geschilderten Sinn zur Verfügung stehen. 
Modularer Bau und Adaptationsfähigkeit 
In einem früheren Aufsatz an dieser Stelle (KULL 1987) wurde gezeigt, daß 
zur Klassifizierung der Gestalten höherer Pflanzen die Architektur-Modelle 
dienen können. Es wurde auch darauf hingewiesen, daß bei gleichem Modell 
die Erscheinungsform der Arten aufgrund genetisch fixierter (evolutiver) oder 
durch die Umwelt bestimmter (modifikatorischer) Proportionsunterschiede 
sehr verschieden sein kann. 
Der einfachste Bau einer größeren Pflanze (Makrophanerophyt) ist die Aus-
bildung nur einer Achse mit einem Apikalmeristem, an dem Blätter entstehen, 
die in weiter basalwärts gelegenen Bereichen absterben, so daß stets ein Blatt-
schopf vorliegt. Dieser Bautypus ist z. B. bei vielen Palmen und bei Carica pa· 
paya realisiert. Ihm entsprechen die Architekturmodelle von HOLTTUM und 
CORNER. Sie erscheinen bei Verfügbarkeit von viel Licht vorteilhaft. Die Bil-
dung mehrerer Achsen erfordert demgegenüber einen etwas höheren Energie-
. -
Abb. 12: Ficus palmen, Baja California, nahe der Küste. Infolge fortgesetzter einseitiger 
Windlast fast waagerecht gewachsen. 
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Abb. 13: Reiteration (a) und Pauperisierung (b) am Beispiel von Pachycereus pringlei, 
Baja California. Die bei den Exemplare wachsen ca. 30 m voneinander entfernt. 
aufwand, erhöht aber die Wahrscheinlichkeit eines Überlebens bei einer loka-
len Schädigung und kann die Nutzung des Lichtes verbessern. Es ist daher 
nicht erstaunlich, daß die Mehrzahl der Bäume einen mehr- bis viel achsigen 
Aufbau zeigt. Da hier mit dem Alter die Zahl der Verzweigungen zunimmt, 
muß die Trageleistung größer werden; der Massenzuwachs der tragenden Gewe-
be ("Holz") muß mit zunehmendem Alter ansteigen. Ein Baum ist in der Regel 
aus mehreren bis vielen gleichartigen Baueinheiten (Moduln) aufgebaut (HALLE 
et al. 1978; vgl. Darstellung bei KUli 1987). Die Wiederholung des gleichen 
Bauprinzips (Reiteration) ist genetisch gesehen ökonomisch: wenige Gene 
können die Gestaltbildung regulieren. Bei den erwähnten großen Genomen 
der Pflanzen erscheint diese Ökonomie zunächst erstaunlich; sie hat aber wie-
Jh. Ge<. NalUrkde. Württ . 145 (1990) 
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derum die beträchtlichen potentiellen genetischen Variationsmöglichkeiten 
und damit eine evolutive Anpassungsfähigkeit zur Folge. Beim Individuum er-
folgt die Reiteration im Rahmen des festgelegten Programms in Abhängigkeit 
von der Verfügbarkeit von Energie und Baustoffen. Die gleiche Information 
wird immer wieder abgerufen, bei der Realisierung aber entsprechend den 
Umwelteinflüssen im Rahmen der Reaktionsnorm abgewandelt; so erfolgt die 
modifikatorische Anpassung. Diese kann so weit gehen, daß die Architektur-
modelle gar nicht mehr zu erkennen sind (Abb. 12). 
Bei höherer Stoffproduktion werden mehr Moduln ausgebildet. Es kommt 
also zu stärkerer Reiteration, nicht etwa zu einer weniger ökonomischen Bau-
weise! Sind die Pflanzen einem starken Streß ausgesetzt (in Trockengebieten 
ist dies vor allem der Wassermangel), so werden mehr Moduln absterben, es er-
folgt eine Pauperisierung des Achsensystems. Eine Reiteration entspricht einer 
relativen Verschiebung zur r-Strategie, eine Pauperisierung einer Verschiebung 
zur K-Strategie hin. 
Infolge dieser Flexibilität können sich ausdauernde Pflanzen an erhebliche 
Schwankungsbreiten der Umweltverhältnisse anpassen und in der Evolution 
wirkt die Selektion nicht nur auf der Ebene der ganzen Pflanze, sondern auch 
auf der Ebene der Moduln (vgl. STBLY 1989). Die ontogenetische Anpassungsfä-
higkeit führt bei Pflanzen von Trockengebieten in günstigen Zeiten bzw. an 
vorteilhaften Standorten zu stärkerem Wachstum und vermehrter Reiteration, 
unter ungünstigen Bedingungen zu reduziertem Wachstum und sogar partiel-
lem Absterben. Wechseln die Bedingungen, so können auch Reiteration und 
Pauperisierung abwechseln. Dies gilt auch für die Einwirkung anderer StreB-
faktoren. Wie Abb. 12 zeigt, kann mechanischer Streß zu einseitiger Reitera-
Abb. 14: Opuntia rholla. Zahlreiche Cladodien sind abgefallen. Baja California. 
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tion führen. Die bei Wüstenpflanzen verbreitete Strategie des "Überlebens 
durch partiellen Tod" ist infolge des Modul-Bauprinzips möglich. Diese Strate-
gie ist aber nur Extremform eines normalen Vorgangs, denn auch die ausdau-
ernden Pflanzen in Klimabereichen ohne extremen Streß bilden mehr Zweige 
(Moduln) aus, als auf Dauer erhalten werden. Ein Zweigverlust gehört also 
zum üblichen Entwicklungsablauf. 
Die Organe der vegetativen Vermehrung bei den Blütenpflanzen (Rhizome, 
Knollen, Brutknöllchen usw.) sind Moduln, die eine adaptive Gestaltumbil-
dung erfahren haben. Sie unterliegen als Fortpflanzungseinheiten direkt der Se-
lektion. Nun ist der Selektionsvorteil eines Lebewesens am höchsten, wenn die 
reproduktive Fitneß integriert über die ganze Lebenszeit maximiert wird. 
Dazu kann die Bildung von Moduln für die vegetative Fortpflanzung erheblich 
beitragen. Ein Beispiel ist der Kaktus Opuntia cholla aus Baja California. Er 
vermehrt sich überwiegend vegetativ; einzelne Sproßstücke (Cladodien) bre-
chen sehr leicht ab und wurzeln gut ein; auch ihre epizoische Verbreitung 
durch Tiere ist leicht möglich. Die geschlechtliche Fortpflanzung tritt hinge-
gen st.ark zurück; die Samen sind oft gar nicht mehr keimfähig. Opuntia cholla 
ist unter den Kakteen ein typischer r-Stratege; seine Ausbreitung in (z. B. durch 
Befahren mit Autos) gestörten Halbwüsten-Ökosystemen ist vielerorts zu er-
kennen ("Ruderal-Kaktus"). 
Physiologische Ökonomie 
Die schon eingangs erwähnte physiologische Ökonomie ("Leichtbauweise") 
spielt bei der Anpassung der Pflanzen eine wichtige Rolle. Betrachten wir die 
großen Kakteen von Baja California (Pacbycereus, Lemaireocereus, Machaereoce-
reus, aber auch große Cylindropuntia) als Formen mit sehr ausgeprägter Anpas-
sung an die ariden Bedingungen. Diese Kakteen bilden Holz aus; jedoch ist der 
Anteil der verholzten Gewebe bezogen auf den Querschnitt verglichen mit an-
deren ausdauernden Arten gering. Die Gestalt der verholzten Gewebe ist "aus-
gemagerten" technischen Bauelementen zu vergleichen. Hierbei ist eine hohe 
Tabelle 1. Druckfestigkeit trockener und grüner Hölzer. 
Werte für trockenes Holz: nach W AGENFÜHR-SCHREIBER: Holzatlas. Werte für grünes 
Stammholz: frdl. Mitt. von Dr. L. WESSOLLY, Institut für Modellstatik der Univ. Stutt-
gart, aufgrund eigener Messungen (Stuttgarter Festigkeitskatalog). 
Bergahorn, Acer pseudoplatanus 
Rotbuche, Fagus sylvatica 
Eiche, Quercus robur 
Roßkastanie, Aesculus hippocastanum 
Platane, Platanus hybr. 
Pappel, Popullls sp. 
Fichte, Picea abies 
Tanne, Abies alba 
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Druckfestigkeit 
trockenes Holz 
kN/cm 2 
2,9 -7,2 
4,1-9,9 
5,4-6,7 
2,8-3,4 
4,1- 5,3 
4,0 
3,5-7,9 
3,1-5,9 
Druckfestigkeit 
grünes Holz 
kN/cm 2 
2,5 
2,2 
2,3 
1,4 
2,6 
1,7 
1,6 
1,5 
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Abb. 15: Holz von Kakteen aus Baja California. a) Pachycereus pringlei; b) Opuntia sp. 
- Al le Abb. U. KULL -. 
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Druckfestigkeit des Materials kombiniert mit einer das Ausknicken minimie-
renden Anordnung des verholzten Gewebes; die Druckstabilität kann so ent-
scheidend erhöht werden. Diese Gewebe sind also materialsparend gebaut. 
Nach unseren Untersuchungen, die allerdings ausschließlich an lufttrockenem 
und nicht an frischem Holz durchgeführt werden konnten, hat das Holz eine 
außerordentlich hohe Druckfestigkeit. Sie liegt beim Holz von Lemaireoce-
reus thurberi bei 7,13 kN/cm2 (Messung von Dr. L. WESSOU.Y) und damit im 
Vergleich zu normalen Hölzern im obersten Bereich (Tabelle 1). In frischem 
Zustand ist die Festigkeit geringer als bei trockenem Holz (im Durchschnitt 
nach dem Stuttgarter Festigkeitskatalog nur noch ein Drittel). Da pflanzliche 
Achsen unter natürlichen Bedingungen in der Regel zuerst in der Druckzone 
versagen, genügt es, die Druckfestigkeit festzustellen. In den Kakteen finden 
wir neben dem relativ kleinen Holzanteil eine große Menge unverholzter Zel-
len, die als Assimilations- und Wassergewebe fungieren. Sie bilden flüssigkeits-
gefüllte Kammern unter Turgordruck; technisch gesprochen handelt es sich 
um Wasserpneus. Aufgrund der Turgorverteilung stehen diese Gewebe unter 
Vorspannung. Eine Vorspannung des Tragsystems findet man gleichermaßen 
bei allen verholzten pflanzlichen Achsen. Sie ist aus der Ontogenese zu erklä-
ren. Zum einen soll bei der Reifung der Zellen eine stärkere Quellung in der 
Querrichtung als in der Längsrichtung erfolgen - zum Teil bedingt durch den 
Lignifizierungsvorgang (KOB1..ER 1959; BoYD 1972); zum anderen stehen die 
funktionsfähigen Wasserleitungselemente infolge des Transpirationssoges nor-
malerweise von Beginn ihrer Tätigkeit an (und möglicherweise schon vorher) 
unter Zug. Dies dürfte auch die Lignifizierung beeinflussen. Die Vorspannung 
erhöht die Druckstabilität der Achsen (WESSOU.Y 1988). Oie Höhe der Zugvor-
spannung in der äußersten Faser liegt in der gleichen Größenordnung wie die 
Druckfestigkeit (Messungen von WESSOU.Y: Vorspannung 0.2 -1,7 kN/ cm2; 
Druckfestigkeit um 2 kN/ cm2). 
Die Bildung verholzter Gewebe erfordert einen höheren Stoffwechsel- und 
somit Energieaufwand als die Ausbildung unverholzter Zellen, da die Zellwän-
de oft teilweise verdickt sind und eine Einlagerung von Lignin in die Wände 
stattfindet. Hinzu kommt vor dem Absterben der Gewebe häufig noch eine 
Bildung von Gerbstoffen oder anderen Fraßschutz- oder antibiotischen Stof-
fen. Diesem höheren Aufwand der Herstellung steht eine lange Haltbarkeit 
ohne zusätzliche wUnterhaltskosten" gegenüber, da funktionsfähiges Skleren-
chym und Holz fast nur aus toten Zellen besteht. Für die dünnwandigen Zel-
len der Wasserspeichergewebe sind die Produktionskosten geringer; zugleich 
sind sie an die spezifischen Funktionen der Wasserspeicherung und der im 
Rahmen des CAM erforderlichen Malat-Akkumulation gut angepaßt. Als le-
bende Zellen benötigen sie aber zu ihrer Erhaltung der fortlaufenden Energie-
zufuhr. Dies muß sich jedoch nicht nachteilig auswirken. Im warm-ariden Be-
reich ist zwar die Stoffproduktion eingeschränkt, aber Energie steht - wie 
bereits erwähnt - reichlich zur Verfügung. Allerdings sind in ariden K1imazo-
nen saftig-grune Gewebe durch Fraßfeinde besonders gefährdet; für Pflanzen 
des geschilderten Bautyps sind daher Fraßschutzmechanismen von großer Be-
deutung. Dem mechanischen Schutz dienen verholzende Dornen; sie sind (in 
Abhängigkeit von der Größe) in der Produktion relativ aufwendig, aber (wie 
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oben für Sklerenchym gezeigt) auf lange Zeit haltbar. Mit zunehmender Le-
bensdauer der betreffenden Achsen werden sie also immer rentabler. Sie sind 
unspezifisch und wirken somit gegen viele verschiedene Fraßfeinde gleicher-
maßen. Parallel dazu gibt es aber eine andere Fraßschutz-Strategie: die Bildung 
von Schutzstoffen. Sie können sehr unterschiedliche Spezifität aufweisen und 
auch gegen sehr kleine Schädlinge oder Pilzbefall wirken. Ihre Produktionsko-
sten sind unterschiedlich; entscheidend ist der Aufwand an organischer Sub-
stanz (Anteil der Stoffproduktion), der für diese Verbindungen zu erbringen 
ist. Der Energieaufwand spielt in lichtreichen ariden Gebieten wiederum eine 
untergeordnete Rolle; daher sind auch metabolische Umsetzungen von Schutz-
stoffen ohne Netto-Mengenzunahme ohne Schwierigkeiten möglich. 
Für die stammsukkulenten großen Kakteen (und gestaltkonvergenten Eu-
phorbia-Arten) läßt sich aus solchen Überlegungen entnehmen, daß sie sehr 
ökonomisch gebaut sind, also einen relativen Leichtbaucharakter besitzen. 
Dies ist aber nur eine qualitative Aussage. Man möchte nun ein quantitatives 
Maß haben, um damit auch verschiedene Arten vergleichen und in eine Rei-
henfolge bringen zu können. Dazu ist die Bic-Methode von F. ürro geeignet 
(vgl. Diskussion bei KULL 1987). Die Leistungsfähigkeit einer Konstruktion 
wird danach beurteilt aufgrund des Bic-Wertes, der das Verhältnis von aufge-
wendeter Masse zum Produkt aus belastender Kraft mal zugehöriger Übertra-
gungsstrecke im Versagensfall (Bruch) angibt. Ein geringer Bic-Wert bedeutet 
hohe Effektivität, also einen ausgeprägten Leichtbaucharakter. Bic-Werte las-
sen sich für Zug und Druck ermitteln; für die Biegung ergeben sich beim Pflan-
zenmaterial methodische Probleme. Nun besteht die Biegung einer Achse stets 
Tabelle 2. Bic-Werte lebender Gewebe (in g/Nm, bezogen auf das Trockengewicht). 
Einjährige 
Cyperus 
Bkchnum, Rhachis 
Dryopteris ji/ix-mas, Rhachis 
EqulSetum arvense 
Equisetum sylvaticum 
Humulus lupulus 
Posidonia oceanica 
Ausdauernde 
Taxus baccata Ijährig 
Taxus baccata 2jährig 
Pachysandra terminalu, Ijähr. 
Pachysandra terminalis, 2jähr. 
Pachysandra terminalu, 3jähr. 
Ephedra foeminea (- campylop0d4) 
Blüten- und Fruchtstiele 
Cyci4men, Zierform 
Taraxacum officinale 
Prunus avium (Fruchtstiel) 
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Zug Druck 
0,0086 
0,0100 
0,0173 
0,0570 
0,0233 
0,0191 
0,0265 
0,0419 
0,0375 
0,0667 
0,0465 
0,0431 
0,0168 
0,0536 
0,0998 
0,0177 
0,0483 
0,0445 
0,0544 
0,134 
0,0905 
0,0731 
0,127 
0,0617 
0,125 
0,171 
0,164 
0,062 
0,112 
0,147 
<0,10 
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Tabelle 3. Aufwandskennwene (relative Zahlen) (Bie-Wert x Energieinhalt bzw. Bie-
Wen x eonstruction eost). 
Zug Druck 
Einjährige 
Cyperus 170 940 
Blechnum, Rhachis 195 870 
Dryoptens 360 1120 
Equuetum artlt'1lSt' 920 2150 
Equuetum S)'/wtlcum 420 1630 
Humll/us lupulus 400 1520 
Ausdauernde 
Taxus baccaw 1 jährig 2100 2930 
Taxus baccaw 2jährig 16-10 1420 
Pachys.zndra termmallS, ljähr. 1410 26-10 
Pachys.zndra terminalis, 2jmr. 950 2500 
Paclrysandra termlnalis, 3jähr. 870 3300 
Ephedra foeminea (- campylopoda) 370 1350 
Blüten- und Fruchtstide 
Cyclamm, Zierform 950 2000 
Taraxacum officina/e 1890 2780 
Prunus aVium (Fruchtstiel) 380 <2100 
in einer Zugbelastung auf der einen Flanke und einer Druckbelastung auf der 
gegenüberliegenden. Da bei Hölzern in der Regel zuerst Druckversagen ein-
tritt, genügt es, zu einfachen Vergleichen bei verholzten Geweben von den 
Druckwerten auszugehen. Einige Beispiele für experimentell ermittelte Bic-
Werte sind in Tabelle 2 angegeben (nach KUli und HEltBIG 1989). Multipliziert 
man die Bic-Werte mit den Konstruktionskosten oder auch mit dem Ener-
gieinhalt der Gewebe, so erhält man die Wirtschaftlichkeit der Konstruktion 
(oder Aufwandskennwert) als dimensionslose Zahl (Kull 1987). Beispiele für 
derartige Aufwandskennwerte für Achsen verschiedener Arten sind in Tabelle 3 
angeführt. 
Da die Lebensdauer der Pflanzen - und noch mehr der einzelnen Moduln -
beschränkt ist, sind die pflanzlichen Organe stets Konstruktionen auf Zeit. Bei 
kurzlebigen Arten ist die Lebensdauer oft ziemlich genau fixiert (z. B. Annuel-
le), bei Holzpflanzen vielfach nur ungenau bestimmt. Jedoch kann oft eine 
mittlere Lebensdauer der Moduln angegeben werden. Um die Effektivität der 
Konstruktion zu berechnen, muß man nun die Aufwandskennwerte auf die 
durchschnittliche Lebensdauer der jeweiligen Achsen beziehen (Tabelle 4). 
Wie sich dabei zeigt, ist bei kurzlebigen Arten der Bautypus des Grases sehr 
vorteilhaft. Dieser Bautypus kommt dementsprechend nicht nur bei Gräsern 
(Poaceae), Sauergräsern (Cyperaceae) und Binsen auncaceae) vor, sondern 
auch bei Typhaceen, Iridaceen (z. B. Sisyrinchium), Brome/ia-Arten, Xyridaceen 
und selbst bei Doldengewächsen (Gattung Ottoa). Ein quantitativer Vergleich 
der Effektivität bei grasartigen Vertretern verschiedener Familien ist allerdings 
bisher nicht durchgeführt worden. Bei langlebigen Arten führt die Beteiligung 
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Tabelle 4. Aufwandskennwerte bezogen auf die mittlere Lebensdauer der Achsen 
(I/Tage) 
Zug Druck 
Einjährige 
Cyperus 0,3 1,5 
Blechnum, Rhachis 0,6 2,8 
Dryopteris 1,8 5,6 
Equisetum arwnse 2,6 6,2 
EqulSetum sylvaticum 2,0 8 
llumuluslupu/us 1,3 5 
Ausdauernde 
Taxus baccata Ijährig 1,0 1,5 
Taxus baccata 2jährig <0,5 0,9 
Pachysandra termma/ts, Ijähr. 1,5 3 
Pachysandra termma/ts, 3jähr. -3 11 
Ephedra foemmea (- campy/opoda) 0,7 2,3 
Blüten- und Fruchtstiele 
Cyclamen, Zierform >9,5 20 
Taraxacum o/fionale > 18 28 
Prunus avium (Fruchtstiel) -12 <70 
von verholzten Geweben zu hoher Effektivität, dagegen ist bei Arten - auch 
ausdauernden - mit kürzerer Lebensdauer ein höherer Anteil lebender Gewe-
be vorteilhaft (Untersuchtes Beispiel: Pacbysandra). 
Ökonomie und Ökologie 
Klimatische Bedingungen, die man als" vorhersehbar" charakterisieren kann, 
d. h. die entweder ziemlich konstant bleiben oder sich in regelmäßiger Weise 
verändern (z. B. Gebiete mit reinem Tageszeitenklima, Halbwüsten mit einer 
Regenzeit) führen zum Auftreten von Makrophanerophyten mit wenig Mo-
duln und ausgeprägter K-Strategie. Unvorhersagbare Bedingungen hingegen 
begünstigen die Ausbildung von Polymodularität. Es überwiegt die r-Strategie 
und damit die Bildung vieler kleiner Moduln, es kommt häufig zum Übergang 
zu krautigen Formen und zu einer größeren Bedeutung der vegetativen Ver-
mehrung. 
Will man die Auswirkungen von Streß-Faktoren erkennen, so ist neben dem 
Ausmaß ihrer Vorhersagbarkeit ihre Zahl und ihre Stärke zu berücksichtigen. 
In unserem Beispiel warmer Trockengebiete ist in erster Näherung nur ein 
Streßfaktor wirksam: der Wassermangel. Er ist wirksam, da jährlich nur kurze 
Regenperioden die Trockenzeiten unterbrechen. Unter diesen Bedingungen 
erweisen sich Bauprinzipien oligomodularer Strukturen mit relativ geringem 
Holzanteil und hohem Anteil lebender Gewebe als vorteilhaft. Energie zur Er-
haltung steht bei den hohen Lichtintensitäten im Überschuß zur Verfügung; 
limitierend ist die Stoffproduktion. Wenn die Verhältnisse im vollariden Be-
reich weniger vorhersehbar sind (nicht mehr jährlich eine kurze Regen-
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periode!}, werden polymodulare Strukturen mit der Strategie des paniellen 
Absterbens vorherrschend; auch führen Sukkulenten don Cl-Photosynthese 
durch und besitzen keinen CAM (v. WllllRT und BRINCKMANN 1986). Die Ar-
chitektur der vegetationsbestimmenden Anen steht also mit ihrer Physiologie 
nicht unbedingt in engem Zusammenhang. 
Kompliziener liegen die Verhältnisse, wenn mehrere Umweltfaktoren als 
Streßfaktoren wirksam werden oder auch, wenn ein U mweltfaktor verschi~ 
denanige Auswirkungen auf den Stoffwechsel hat . Ein Beispiel dafür ist die 
Hochgebirgsvegetation. Sie ist vor allem dem Kältestreß ausgesetzt, der sich 
auch als zeitweiliger Wassermangel auswirken kann. Kälte reduzien generell 
die Stoffwechselvorgänge und verlangsamt das Wachstum; die Produktionsp~ 
riode der Pflanzen ist kurz und oft viel geringer als die Zeit ihrer Belaubung 
(WCHER 1969). Licht ist eher im Überschuß vorhanden, die Photosyntheselei-
stung also bei Überschreiten bestimmter Temperaturen hoch, so daß den 
Pflanzen Energie zur Verfügung steht (vgl. WCHER 1983). lnfolge der vor 
allem im Boden im Mittel niedrigen Durchschnittstemperaturen ist aber das 
Wurzel wachstum oft gehemmt und damit die Stickstoff- und sonstige Ionen-
aufnahme begrenzt. Dies wirkt sich wieder auf das Wachstum von Wurzeln, 
aber auch oberirdischen Organen aus (vgl. KÖRNER und LARCHER 1988). In di~ 
sem rückgekoppelten Mechanismus kann man dann nicht mehr Ursache und 
Wirkung unterscheiden. Die Stoffproduktion wird bei hoher Photosynthes~ 
rate und reduzienem Wachstum zur Anhäufung N-freier Verbindungen füh-
ren. Auch als Fraßschutzstoffe sollte man in erster Linie N-freie Verbindungen 
erwanen. Kälte verringen den Stoffumsatz und damit auch energieverbrau-
chende "Leerlaufreaktionen" , dadurch wird ein Schutz vor einer Schädigung 
durch zu hohe Lichtintensitäten besonders wichtig. Dem können die Anhäu-
fung von Aromaten. vielleicht aber auch Cutinstoffe. die mit Aromaten ver-
knüpft sind. dienen. Letztere sind gleichzeitig als Transpirationsschutz von 
Voneil. Infolge der Kälte wäre ein hoher Anteil weicher Pneus im Organauf-
bau nachteilig; starke Sklerenchymbeteiligung bzw. Verholzung sind zu erwar-
ten. Da die Temperaturschwankungen über längere Zeit hinweg oft sehr stark 
sind, muß eine Anpassung deran erfolgen. daß günstige Bedingungen rasch 
genutzt werden können. Es entsteht vielfach eine polymodulare Struktur. wo-
bei das Wachstum der einzelnen Moduln aber gering bleibt. Es liegen dann 
Zwergsträucher vor. Deren klei~.e Moduln haben eine geringe Trageleistung 
zu erbringen. Aufgrund dieser Uberlegungen sind für Hochgebirgspflanzen 
"schlechte" Bic-Wene und "schlechte" Aufwandskennwene zu erwanen; in-
wieweit diese durch die zum Teil lange mittlere Lebensdauer wettgemacht wer-
den, bliebe ebenfalls zu untersuchen. 
Die referierten eigenen Arbeiten wurden durchgeführt im Rahmen des Sondertor-
schungsbereiches 230 (Natürliche Konstruktionen). Für die finanzielle Unterstützung 
gilt mein Dank der DFG, für sorgfältige und selbständige Ausführung der Messungen 
meiner Mitarbeiterin Frau Dipl.-Biol. A. HUIlIG. Ihr habe ich auch für zahlreiche Dis-
kussionen zu danken. Von den zahlreichen weiteren Diskussionspartnern aus dem SFB 
möchte ich Herrn Dr. L. WESSOUY und Herrn Dr. R. REINER für wertvolle Hinweise 
besonders danken. 
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